
 

14  © Т. И. Андреенко, 2014

   

 

МОРСЬКИЙ   

ЕКОЛОГІЧНИЙ  

ЖУРНАЛ  

 

НАУЧНЫЕ СООБЩЕНИЯ 

 

УДК 594.124:591.05 

Т. И. Андреенко, канд. биол. наук, доцент 

Севастопольский Национальный технический университет, г. Севастополь 
 

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ОЦЕНКА УСТОЙЧИВОСТИ ГИДРОБИОНТОВ  

К УСЛОВИЯМ ВНЕШНЕЙ ГИПОКСИИ И АНОКСИИ  
 

Представлена информация о сравнительной устойчивости гидробионтов к дефициту кислорода, физиологи-
ческих и метаболических аспектах адаптации морских организмов к гипоксии и аноксии. По сравнению с 
другими группами организмов относительно низкая чувствительность и высокая устойчивость к гипоксии 

отмечены у моллюсков и приапулид. В бескислородной среде наиболее устойчивыми среди беспозвоночных 
животных также являются моллюски, более низкую устойчивость демонстрируют полихеты, а наименьшую 
– представители класса ракообразных. Выживаемость водных организмов ограниченное время в условиях 
аноксии зависит от их толерантности к температуре среды, размеров и активности. Рассмотрены стратегии 
метаболизма обитателей моря в условиях гипоксии и аноксии. Показано, что устойчивые к аноксии моллю-
ски имеют значительные ресурсы гликогена и аспартата в тканях, а также способны сохранять аэробную 
ориентацию метаболизма при крайне низком насыщении воды кислородом. 
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Гипоксия достаточно широко распростра-

нена в водах Мирового океана [56]. Устойчивые 

зоны с крайне низким содержанием кислорода (ме-

нее 0.5 мг л
-1

) обнаружены в акваториях Атлантиче-

ского, Тихого и Индийского океанов. Их формиро-

вание определяется в основном спецификой дина-

мики вод – апвеллингом и циклоническими круго-

воротами, а также крайне высокой первичной про-

дукцией и резкой стратификацией водных масс [34]. 

В условиях глобального изменения климата многие 

авторы прогнозируют значительный рост площадей 

и числа гипоксических акваторий в Мировом океане 

и, возможно, качественную трансформацию сущест-

вующих экосистем [34, 46, 49]. Роль организмов, 

толерантных к экстремальным формам гипоксии и 

аноксии, существенно возрастѐт, и в перспективе 

они могут составить основу формирующихся гипок-

сических экосистем. 

Чѐрное море не является исключением. В 

конце 1970-х гг. на его северо-западном шельфе ин-

тенсифицировались процессы, обуславливающие 

возникновение дефицита кислорода в придонных 

слоях (глубина до 20 м). В результате увеличились 

площади дна, подверженные заморным явлениям, 

возросла их повторяемость. Основной зоной разви-

тия гипоксии является прибрежная часть шельфа, 

примыкающая к Дунай-Днестровскому междуре-

чью. Ширина этой зоны достигает 30 миль, площадь 

– 23000 км
2
 [5]. Гипоксические зоны на мелковод-

ных участках являются более проблемными аквато-

риями, нежели на морских глубинах. Адаптация 

гидробионтов к ним должна протекать при более 

высоких температурах и достаточно динамичном 

гидрохимическом режиме. Это означает, что гидро-

бионтам необходимо сохранять сравнительно высо-

кую скорость энергетического обмена в среде с 

практически полным отсутствием кислорода. 

В связи с выше изложенным, цель данной 

работы состояла в анализе и обобщении опублико-

ванных  данных по устойчивости гидробионтов к 

дефициту кислорода (О2) и механизмам реорганиза-

ции тканевого метаболизма у моллюсков в условиях 

гипоксии и аноксии. 

Концепция зависимого и независимого 

дыхания обсуждается продолжительный пери-

од времени в работах многих авторов, начиная 

с публикации Холла [26]. Переход животного 

от независимого дыхания на зависимое при 

снижении напряжения О2  в окружающей среде
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свидетельствует о том, что компенсаторные 

возможности респираторных систем (дыхание, 

кровообращение, кровь) организма исчерпаны. 

Эта граница определяется величинами «крити-

ческая концентрация кислорода» (critical level 

oxygen) или «сублетальная концентрация ки-

слорода» (sublethal oxygen concentration – 

SLC50). С этими показателями связывают поня-

тие чувствительности вида к внешней гипок-

сии. Концентрации О2, не совместимые с суще-

ствованием вида, отражает величина «порого-

вая концентрация кислорода» (lethal level 

oxygen) или «летальная концентрация кислоро-

да» (lethal oxygen concentration), которая коли-

чественно оценивается при помощи показате-

лей LC50 или LC100 (смертность 50 или 100 %) и 

по которым судят об устойчивости вида к 

внешней гипоксии. При сравнительной устой-

чивости к тому или иному фактору среды часто 

также используют «среднее летальное время» 

(lethal time – LT50). Наиболее подробная сводка 

по этим показателям представлена в [59]. 

Как известно, бентосные формы жизни 

чаще других сталкиваются с гипоксией, так как 

в придонных слоях наблюдается наименьшая 

интенсивность водообмена. 

Среди изученных систематических 

групп организмов наиболее чувствительными и 

наименее устойчивыми оказались донные, пе-

лагические рыбы [58] и  представители ракооб-

разных. Они имели самые высокие значения 

SLC50 и LC50, а также наименьшие величины 

LT50 [58]. Самыми устойчивыми оказались при-

апулиды: величина LT50 у них составила более 

1512 ч [58]. Однако при этом отсутствует ин-

формация о SLC50 и LC50, что не позволяет оп-

ределить, при каких концентрациях О2 наблю-

далась гибель животных. Сравнительно низкая 

чувствительность и высокая устойчивость к 

гипоксии отмечена в отношении моллюсков, 

как брюхоногих, так и двустворчатых. Об этом 

свидетельствуют, прежде всего, высокие значе-

ния LT50 – более 400 ч. Остальные систематиче-

ские группы организмов, имеющие близкую к 

моллюскам чувствительность к дефициту ки-

слорода (SLC50), показали пониженную устой-

чивость к данному фактору, что подтверждает-

ся более низкими значениями LT50. 

Единственный надѐжный критерий, ко-

торый можно использовать при характеристике 

устойчивости к аноксии, – это LT50 (табл. 1). 

Устойчивость животных к аноксии (LT50) фак-

тически отражает адаптивную эффективность 

их метаболизма, основанного на сбалансиро-

ванном снижении энерготрат и выборе наибо-

лее эффективных процессов анаэробного ре-

синтеза макроэргов. Решающее значение при 

этом имеет температура воды [50]. Величина 

LT50 тем выше, чем ниже температура. Эта за-

кономерность хорошо прослеживается у орга-

низмов различных таксономических групп [9, 

32, 33, 36, 45, 48]. При этом организмы прояв-

ляют различную чувствительность к темпера-

туре, что хорошо отражает индекс Δ LT50 / ΔT. 

Его можно рассчитать по материалам, пред-

ставленным в табл. 2. При этом результаты це-

лесообразно выражать в % на оС, так как низко 

устойчивые к аноксии организмы имеют незна-

чительные абсолютные величины LT50. 

Наибольшую чувствительность к тем-

пературе проявляли особи Mytilus edulis. Вели-

чина LT50 при повышении температуры в диа-

пазоне 10 – 18оС уменьшалась у них почти в 3 

раза [32, 33]. Высокую чувствительность про-

являли и представители класса ракообразных: 

Gammarus pseudolimnaeus и Paleomonetes vul-

garis [45, 48]. При увеличении температуры 

воды на 10оС среднее летальное время (LT50) 

уменьшалось в 2 – 3 раза. Менее чувствитель-

ным к температуре оказался моллюск Thais 

haemastoma, у которого выживаемость в усло-

виях аноксии при температуре 10оС составила 

20 сут., а при 30 оС – 15 сут., то есть снижение 

составило всего 25 % [36]. Значения индекса Δ 

LT50 / ΔT были минимальны. Близкие значения 

отмечены и для Ruditapes philippinarum, но аб-

солютные величины LT50 у него существенно 

ниже [9]. 

Среднее летальное время зависело так-

же от размеров животных. На видовом уровне 

организмы, имеющие меньшие размеры, в ус-

ловиях аноксии выживали более 
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Табл. 1 Толерантность к аноксии гидробионтов различных 
систематических групп  
Table 1 Tolerance to anoxia of taxonomic groups of organisms 

Вид  Т, °C LT50, 
сут 

Источ-
ник 

                      Ctenophora 
Mnemiopsis leidyi (Agassiz, 1865) 22-24 4 [21] 

Beroe ovata (Brugùiеre, 1789) 22-24 1 [21] 
                     Polychaeta 

Cirriformia tentaculata (Mont.,1808) 12 10 [11] 

Nereis diversicolor ( Müller, 1776) 14 8 [27] 
Loimia medusa (Lamarck, 1818) - 3 [42] 
Scoloplos armiger (Müller, 1776) - 1.9 [38] 

                Mollusca 
Thais haemastoma (L., 1767) 
 

10 
20 
30 

20 
18 
15 

[36] 

Astarte borealis  (Schumacher, 1817) >20 224 [58] 
Crassostrea virginica (Gmelin, 
1791) 
 

10 
20 
30 

<28 
20 
3 

[55] 

Mytilus edulis (L., 1758) 10 
12 
18 

16.7 
12 
5.9 

[32] 
 

M. galloprovincialis (Lmk., 1819) 10 12 [61] 
Perna perna  (L., 1758) 10 9 [61] 
Macoma balthica (L., 1758) 19 

12 
4.8 

24.8 
[19] 
[33] 

Cerastoderma edule (L., 1758) 12 4.6 [33] 
Chamelea gallina (L., 1758) - 2.1 [20] 
Scapharca inaequivalvis (Brugùiere,1789) - 14.4 [20] 
Mercenaria mercenaria (L., 1758) - 1 [58] 
Ruditapes philippinarum (Adams & 
Reeve, 1850) 

15 
25 

1.97 
1.75 

[9] 

Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 25 3 [43] 
             Echinodermata 

Ophiura albida (Forbes, 1839) 12 2.5 [59] 
Amphiura filiformis (Müller, 1776) 12 7.5 [59] 

    Crustacea 
Gammarus fossarum (Koch, 1835) 11 0.26 [28] 
G. lacturus  (Sars) 13 7 [47] 
G. limnaeus (Smith, 1874) 20 1 [24] 
G. oceanicus (Segerstråle, 1947) - 0.6 [59] 
G. pseudolimnaeus (Bousfield, 1958) 20 

10 
0.04 
0.12 

[48] 

Calocaris macandreae (Bell, 1846) - 1.8 [10] 
Carcinus maenas (L., 1758) 10 2 [57] 
Lepidophthalmus louisianensi 
(Schmitt, 1935):    крупные (> 2 г)                    
                        малые особи (< 1 г) 

 
25 
25 

 
3 
5 

 
[31] 

 
Callinectes sapidus (Rathbun, 1896) 20 

30 
 <1 
<1 

[55] 

Eurypanopeus depressus (Smith, 1869) 30 1 [45] 
Palaemonetes pugio (Holthuis, 1949) 30 1 [55] 
P. vulgaris (Say, 1818) 15 

25 
4 
2 

[45] 

Penaeus aztecus (Ives, 1891) 20 
30 

1 
<1 

[55] 

Portunus trituberculatus (Miers, 1876) 22 1.2 [35] 
Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) 30 <1 [35] 
Metapenaeus monoceros (Fabricius, 
1798) 

22 0.9 [35] 

Macrobrachium nipponense (De Haan, 
1849) 

20 1.6 [35] 

продолжительный период времени. Эта 

зависимость отмечена у представителя 

ракообразных Lepidophthalmus louisia-

nensis (табл. 1) [31].  

Сравнительная же оценка пока-

зывает, что среди беспозвоночных жи-

вотных наиболее устойчивыми к анок-

сии являются моллюски (табл. 1). Они 

имеют наиболее высокие значения LT50. 

Хотя диапазон колебания этой величины 

широк и составляет от одних суток 

(Mercenaria mercenaria) до 224 (Astarte 

borealis) [58], основная масса видов спо-

собна выживать в условиях аноксии в 

течение 5 – 10 дней. 

Несколько более низкую устой-

чивость к отсутствию О2 демонстриру-

ют полихеты – 2 – 10 сут и иглокожие – 

2 – 8. При этом следует отметить, что 

число обследованных видов для обеих 

систематических групп существенно 

ниже, чем у моллюсков (табл.1). В от-

ношении кстенофор информация ещѐ 

более ограничена: данные получены 

только для Beroe ovata и Mnemiopsis 

leidyi [21]. 

Самая низкая устойчивость к от-

сутствию О2 отмечена у представителей 

класса ракообразных. Из 17 видов рако-

образных (табл. 1) ни один не выживал в 

условиях аноксии более 2 сут., боль-

шинство же погибало в течение считан-

ных часов. Наиболее устойчивыми ока-

зались особи Calocaris macandreae – 1.8 

сут [10]. 

Адаптация к среде со следами 

кислорода или аноксическими условия-

ми предполагает существенную реорга-

низацию метаболизма. В самых общих 

чертах она включает следующую сово-

купность процессов [7]: 

 снижение интенсивности метабо-

лизма в тканях; 

 использование наиболее эффектив-

ных процессов анаэробного ресинтеза 

макроэргов; 
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 устранение токсических продуктов метабо-

лизма; 

 создание повышенных ресурсов энергети-

ческих субстратов в тканях (гликогена, амино-

кислот); 

 увеличение буферной ѐмкости жидких сред 

организма, предотвращающей изменение вели-

чины рН. 
 

Табл. 2 Влияние температуры на устойчивость гид-
робионтов к аноксии 
Table 2 The effect of temperature on the resistance of 
hydrobionts to anoxia 

 

Решение этих задач повышает функ-

циональные возможности организма в среде с 

ограниченным насыщением О2 и позволяет ему 

существовать в данных условиях продолжи-

тельный период времени. 

Начальные этапы адаптации к экстре-

мальным формам гипоксии и аноксии обычно 

сопряжены с попытками организма поддержать 

исходные скорости аэробного метаболизма за 

счѐт увеличения вентиляции жаберных полос-

тей, частоты сердечных сокращений, числа 

эритроцитов в крови или кислородосвязываю-

щей способности гемоглобина. Затем происхо-

дит общее  подавление метаболизма гидробио-

нтов, как механизм сохранения энергии, и по-

следующее переключение на анаэробные пути 

генерации энергии [16, 30, 60]. Подобная стра-

тегия реализуется практически у всех устойчи-

вых к дефициту О2 видов моллюсков [14, 30]. 

Моллюски рода Nautilus, имеющие 

мультикамерную раковину, накапливают в ней 

О2 и используют его в течение определѐнного 

промежутка времени. Однако затем подавляют 

аэробный метаболизм на 5 – 10 % и переходят 

на анаэробные процессы генерации энергии 

[12]. Средиземноморская Chamelea gallina так-

же сокращает свою метаболическую норму во 

время гипоксии [18].  

При снижении содержания О2 в среде у 

моллюсков вначале отмечается ускорение про-

цессов вентиляции мантийной полости, проис-

ходит рост сердечного ритма и ударного объѐ-

ма сердца, приводящие к ускорению гемолим-

фатической циркуляции. Однако затем обычно 

происходит снижение функциональных харак-

теристик респираторного аппарата и сердца 

[37]. Так, Arctica islandica может сокращать 

свой сердечный ритм до 10 % от исходного, 

соответственно понижая энергетические по-

требности; в таком состоянии моллюск может 

достигнуть возраста 220 лет [8].  

В течение гипоксического напряжения 

многие животные приливной зоны сохраняют 

свою функциональную целостность, регулируя 

использование энергии и компенсируя еѐ 

аэробную потерю анаэробным производством 

ATФ [6]. Например, Arenicola marina начинает 

сокращать аэробный метаболизм намного 

раньше критической концентрации О2 [37]. То-

лерантная к гипоксии Littorina littorea выдер-

живает длительное лишение О2, используя оп-

ределѐнный набор компенсационной метабо-

лической адаптации, который также включает 

общую метаболическую депрессию [6, 39]. 

Мytilus edulis в условии гипоксии снижает ин-

тенсивность обмена в 18 раз, а М. galloprovin-

cialis – в 20 [2]. 

Для поддержания аэробного метабо-

лизма многие моллюски используют респира-

торные пигменты: гемоцианин и гемоглобин 

[19], которые повышают кислородную ѐмкость 

гемолимфы, выполняя функцию депо О2, а 

также облегчая диффузии О2 в тканевые струк-

туры. Присутствие гемоцианина в гемолимфе 

Nucula sulcata позволяет ему поддерживать 

низкие скорости аэробного обмена (1.57 нмоль 

О2 мг-1 мин-1) в воде со следами О2.    

В гемолимфе моллюсков Anadara inaeqiu- 

Виды  Т,
 о

С 
 

LT50, сут 
 

Δ LT50(%) /  
ΔT, % 

о
С

-1
 

Thais haemastoma  10-30 20→15 1.25 
Crassostrea virginica  10-30 28→3 4.47 
Mytilus edulis  10-18 16.7→5.9 8.09 
Meretrix lusoria  15-34 15.7→2.5 4.43 
Ruditapes philippina-
rum  

15-25 1.97→1.75 1.12 

Gammarus 
pseudolimnaeus  

10-20 0.12→0.04 6.67 

Paleomonetes vulga-
ris  

15-25 4→2 5.00 
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valvis и A. granosa обнаружен эритроцитарный 

гемоглобин, который, по мнению многих авто-

ров, позволяет им продолжительное время на-

ходиться в воде со следами О2. Кроме того, в 

их жабрах моллюсков присутствует внутрикле-

точный гемоглобин, что облегчает диффузию 

О2 в гемолимфу в гипоксической среде [19]. 

Отмечено, что более активные моллю-

ски менее адаптированы к гипоксии в виду 

больших энергетических затрат на движение 

[41]. В то же время они способны к “реакции 

избегания”. Так, при воздействии низких кон-

центраций О2 в морской воде двустворчатые 

моллюски плотно смыкают створки раковины 

[1], используют миграцию [54]. Для прикреп-

лѐнных литоральных организмов “реакции из-

бегания” ограничены, а потому они должны 

обладать эффективными физиологическими 

механизмами обеспечения тканей кислородом. 

Однако, отмеченные выше физиологи-

ческие реакции имеют функциональный смысл 

только при наличии хотя бы следов О2 в воде. 

В условиях аноксии они теряют свое значение: 

организм вынужден переходить на анаэробные 

пути регенерации макроэргов. Учитывая низ-

кую эффективность этих процессов, следует 

ожидать быстрого снижения энергетических 

субстратов (глюкозы и гликогена) в тканях жи-

вотных. Чтобы избежать этого, устойчивые к 

аноксии виды моллюсков выбирают отмечен-

ную выше стратегию адаптации [7]: повыше-

ние ресурса энергетических субстратов в тка-

нях, выбор наиболее эффективных анаэробных 

путей их утилизации, общее снижение метабо-

лизма. Это позволяет повысить продолжитель-

ность выживаемости организма в условиях 

аноксии. Показано, что устойчивые к аноксии 

моллюски имеют значительные ресурсы глико-

гена в тканях [17, 29]. У представителей рода 

Mytilus роль центрального депо гликогена иг-

рают гепатопанкреас и мантия. В условиях 

функционального комфорта ресурс гликогена в 

них может превышать 50 % сухой массы тела 

моллюска [29]. Значительный ресурс гликогена 

имеют также периферические ткани этих мол-

люсков. В жабрах и мышцах его уровень дос-

тигает 200 мкмоль г-1 ткани. К энергетическим 

субстратам, активно используемым на началь-

ных этапах адаптации к аноксии, следует отне-

сти и аспартат. Показано, что у моллюсков, ус-

тойчивых к аноксии, его содержание в сердеч-

ной мышце и других тканях повышено [29]. 

Выбор эффективных метаболических 

стратегий анаэробного ресинтеза макроэргов 

при наличии значительных ресурсов гликогена 

и угнетении метаболизма в целом, в конечном 

итоге определяет продолжительность выжива-

ния организма в условиях внешней аноксии  

(табл. 3). Известно, что энергетический выход 

реакций анаэробного гликолиза составляет 

лишь одну пятую часть величины аэробного. 

Поэтому для экономии субстрата большинство 

гидробионтов уменьшает свой энергетический 

расход. В начале анаэробиоза лактат и опины 

служат как цитоплазматические водородные 

сливы. Эти анаэробные конечные продукты не 

выделяются и повторно окисляются при уста-

новлении нормоксии [25, 40]. 

В течение длительного анаэробиоза в 

обеспечение энергией вовлекаются также ми-

тохондрии клеток. Малат, образующийся из 

фосфоенолпирувата, транспортируется в мито-

хондриальную мембрану, где дегидрирует в 

фумарат. Этот метаболит играет роль водород-

ного акцептора, вызывающего увеличение сук-

цината, который, в свою очередь, метаболизи-

руется в пропионат. Используя этот анаэроб-

ный метаболизм энергии, большинство беспо-

звоночных межприливно-отливной зоны может 

легко переживать осущение во время отливов и 

мгновенно возобновлять свою энергию в усло-

виях нормоксии при погружении в воду [40]. 

Энергетический выход различных стра-

тегий не одинаков (табл. 3). Более эффектив-

ные метаболические пути позволяют экономно 

расходовать энергетические субстраты (глико-

ген, аспартат, глутамат), что увеличивает про-

должительность выживания организма в усло-

виях аноксии. Пути с 1-го по 5-й описаны для 

двустворчатых моллюсков и являются ключе-

выми при гипоксии и аноксии [29],
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6 – 8-й теоретически могут быть реализованы у 

моллюсков, но, видимо, не играют значимой 

роли [29], 10-й описан для гельминтов и кости-

стых рыб [29]. 
 

Табл. 3 Эффективность энергетической продукции различных метаболических путей, реализуемых в услови-
ях аноксии и гипоксии  
Table 3 The efficiency of energy production of various metabolic pathways realized under anoxia and hypoxia condi-
tions 
 

№ Метаболические  пути Энергетический  выход 
1. Глюкоза → лактат 2 моль АТФ моль

-1
 глюкозы 

2. Глюкоза → различные опины 2 моль АТФ моль
-1

 глюкозы 
3. Глюкоза → сукцинат 4 моль АТФ моль

-1
 глюкозы 

4. Глюкоза → пропионат 6 моль АТФ моль
-1

 глюкозы 
5. Аспартат → сукцинат 1 моль АТФ моль

-1
 аспартата 

6. Аспартат → пропионат 2 моль АТФ моль
-1

 аспартата 
7. Глутамат → сукцинат 1 моль АТФ моль

-1
 глутамата 

8. Глутамат → пропионат 2 моль АТФ моль
-1

 глутамата 
9. Гидрофобные аминокислоты → летучие жирные кислоты 1 моль АТФ моль

-1
 субстрата 

10. Глюкоза → ацетат 4 моль АТФ моль
-1

 глюкозы 
 

Среди беспозвоночных приливной зоны 

широко распространено явление накопления 

стромбина при внешней гипоксии. Например, 

Paphies australis и Austrovenus stutchburyi, име-

ют высоко эффективную стромбингидрогеназу, 

которая определяет их устойчивость к дефици-

ту О2 [15]. Виды с низкой толерантностью к 

дефициту О2 (Mactra discors, Paphies subtrian-

gulatum), напротив, используют обычный гли-

колиз и накапливают лактат в тканях в течение 

гипоксии. Это направление характерно для 

многих чувствительных к гипоксии видов. Так, 

обитатель прибойной зоны Cardium tubercu-

latum в условиях экспериментальной гипоксии 

накапливал в тканях лактат, при этом продол-

жительность его существования составила 

только 17 ч [33]. Многие беспозвоночные в ус-

ловиях гипоксии и аноксии используют мета-

болические стратегии, которые не ведут к на-

коплению лактата. Эти животные могут накап-

ливать определѐнную комбинацию аланина, 

октопина, аланопина, стромбина, ацетата, про-

пионата, 2-метилбутурата, 2-метилвалирата и 

сукцината [32]. К примеру, конечными продук-

тами анаэробиоза моллюсков Nautilus pompilius 

являются октопин и сукцинат, а Chamelea galli-

na – сукцинат и аланин [13].  

Можно также предположить, что стра-

тегия метаболизма гидробионтов при гипоксии 

и аноксии зависит от двигательной активности 

животного. Медленно зарывающиеся в грунт P. 

australis и A. stutchburyi поддерживают ана-

эробную продукцию энергии через пируватре-

дуктазные ферменты: стромбиндегидрогеназу и 

аланопиндегидрогеназу, а быстро зарывающие-

ся P. subtriangulatum и M. discors – через окто-

пиндегидрогеназу. Анаэробные пути тканей P. 

subtriangulatum приводят к накоплению лактата 

и октопина [15]. У моллюска Patella caerulea 

внешняя гипоксия в течение 6 и 18 ч привела к  

увеличению уровней сукцината, ацетата и про-

пионата, вызвала уменьшение аспартата и уве-

личение аланина [52].  

По [41], не все анаэробные пути равно-

значны в темпах продукции энергии и основа-

ны на максимальных уровнях  продукции АТФ:  

лактат >октопин > аланопин = стромбин. По-

этому моллюски, использующие октопиновое 

направление в течение гипоксии, будут увели-

чивать поток энергии более быстро, чем виды, 

использующие аланопиновый путь. Активное 

октопиновое направление анаэробного метабо-

лизма обычно связано с большим пулом арги-

нинфосфата [40], который используется в ос-

новном для сокращения мускула, и его дегра-

дация вызывает увеличение свободного арги-

нина, подавляя продукцию АTФ [44]. P. sub-

triangulatum избегает этой проблемы, преобра-

зовывая аргинин в менее кислый октопин, что 

недоступно для P. australis.  
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При аноксических условиях механиз-

мом координации, подавления уровня метабо-

лизма и переключения на анаэробные пути яв-

ляется обратимое ферментативное фосфорили-

рование. Так, Austrovenus stutchburyi, Spisula 

aequilaterali и Paphies australis имеют низкую 

активность лактатдегидрогеназы и высокую 

активность стромбиндегидрогеназы и алано-

пиндегидрогеназы, тогда как Mactra discors, 

Paphies donacina, P. ventricosum, и P. subtrian-

gulatum  – высокий уровень активности лактат-

дегидрогеназы и октопиндегидрогеназы [15]. 

Кстати, один из представителнй карпозубых – 

Fundulus heteroclitus также показал увеличение 

активности лактатдегидрогеназы в ответ на 

длительную гипоксию [51]. Для мидии Мytilus 

galloprovincialis, наоборот, отмечается высокая 

активность малатдегидрогеназы и низкая ак-

тивность лактатдегидрогеназы в условиях ги-

поксии. Повышение активности малатдегидро-

геназы наблюдается и у других моллюсков [2].  

Одним из важнейших показателей со-

стояния метаболизма тканей моллюсков в ус-

ловиях гипоксии и аноксии является содержа-

ние макроэргов. Некоторые авторы отмечают, 

что в анаэробных условиях содержание макро-

эргов в тканях моллюсков повышается. Так, у 

Anodonta cygnea концентрация АТФ в условиях 

гипоксии увеличивается до 170 % от нормы. У 

пресноводных беспозвоночных (олигохет и хи-

рономид) также обнаружено увеличение со-

держания АТФ [21]. Для других видов двуство-

рок получены иные результаты. Например, у 

Мytilus edulis содержание АТФ уменьшается на 

30 – 40 % , а у Lima hians – на 45 %. Аналогич-

ные результаты получены и для эритроцитов 

гемолимфы Anadara inaequivalvis [3]. В услови-

ях суточной аноксии содержание АТФ в клет-

ках равномерно уменьшалось при параллель-

ном снижении величины энергетического заря-

да от 0.83 до 0.64. Аденилатная система М. gal-

loprovincialis отличалась быстрой способно-

стью к восстановлению своих энергетически х 

характеристик после кратковременной гипок-

сии. В жаберной ткани концентрация ATФ у 

этого моллюска после снижения быстро вос-

станавливалась до уровня контроля в условиях 

нормоксии [53]. При этом в мышечной ткани 

уровень ATФ уменьшался на 40 – 50 % в тече-

ние первых 3 ч гипоксии и дальше не изменял-

ся в условиях длительной аноксии [53]. У мол-

люсков с разной толерантностью к дефициту О2 

энергетический статус тканей в условиях ги-

поксии имел ряд принципиальных отличий 

[41]. Так, в условиях экспериментальной ги-

поксии у высокоподвижного моллюска Paphies 

subtriangulatum происходило быстрое снижение 

содержания АТФ в ноге на фоне роста уровня 

АМФ и, как следствие, падение энергетическо-

го заряда от 0.83 до 0.40, тогда как малопод-

вижный P. australis сохранял количество АTФ 

в ткани и высокий энергетический заряд – 1.63. 

Это означает, что различия в энергетическом 

статусе тканей моллюсков в условиях аноксии 

и гипоксии, отмеченные выше, в значительной 

степени зависят от условий среды и уровня 

подвижности животного. 

 Заключение. Анализ опубликованных 

данных показал, что среди беспозвоночных 

наиболее толерантными к гипоксии являются 

моллюски и приапулиды, о чѐм свидетельству-

ют крайне низкие значения LC50 и SLC50 и са-

мые высокие величины LT50. Устойчивость к 

аноксии наиболее выражена у моллюсков: зна-

чения LT50 у них максимальны. Моллюски, 

приспособленные к экстремальным формам 

гипоксии и аноксии, обладают комплексом фи-

зиологических и биохимических адаптаций, 

позволяющим поддерживать функциональную 

стабильность достаточно продолжительный 

период времени. На фоне снижения интенсив-

ности обменных процессов они сохраняют 

аэробную ориентацию метаболизма при крайне 

низком насыщении воды кислородом. В усло-

виях аноксии их организм переходит на высо-

коэффективные анаэробные процессы, которые 

используют значительный ресурс энергетиче-

ских субстратов тканей (гликоген, аминокисло-

ты). Сочетание данных качеств позволяет этим 

животным населять неблагоприятные для жиз-

ни биотопы, формируя уникальные для многи х 

водоѐмов экосистемы. 
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Порівняльна оцінка стійкості гідробіонтів до умов зовнішньої гіпоксії та аноксії Т. I. Андреєнко Пред-

ставлено інформацію про порівняльну стійкість гідробіонтів до дефіциту кисню, фізіологічні та метаболічні 
аспекти адаптації морських організмів до гіпоксії та аноксії. У порівнянні з іншими групами організмів від-
носно низька чутливість і висока стійкість до гіпоксії була відзначена у молюсків і пріапулід. У безкиснево-
му середовищі найбільш стійкими серед безхребетних тварин також є молюски, нижчу стійкість демонстру-
ють поліхети, а найменшу - представники класу ракоподібних. Показано, що виживаність водних організмів 
обмежений час в умовах аноксії залежить від їх толерантності до температурі середовища, розмірів і актив-
ності. Розглянуто стратегії метаболізму мешканців моря в умовах гіпоксії та аноксії. Встановлено, що стійкі 

до аноксії молюски мають значні ресурси глікогену і аспартату в тканинах, а також здатні зберігати аеробну 
орієнтацію метаболізму при вкрай низькому насиченні води киснем. 

Ключові слова: гіпоксія, аноксія, метаболізм, гідробіонти, молюски, стратегії адаптації 
 

Comparative estimation of resistance of hydrobionts under external hypoxia and anoxia conditions 

Andreenko T.I. The information about the comparative resistance of hydrobionts to oxygen deficiency, physiologi-
cal and metabolic aspects of adaptation of marine organisms to hypoxia and anoxia is presented. Comparing with 
other groups of organisms, relatively low sensitivity and high resistance to hypoxia was observed in mollusks and 
priapulids. In anoxic medium mollusks are the most resistant to anoxia among the invertebrate animals as well. Poly-
chaete demonstrate lower resistance and the lowest resistance is revealed in crustaceans. It is shown that the survival 

of aquatic organisms during limited time in anoxic conditions depends on their tolerance to temperature of the envi-
ronment, size and activity. It is noted that among the invertebrate animals the most resistant to anoxia are mollusks as 
well. Polychaete demonstrate lower resistance and the lowest resistance is revealed in crustaceans. Strategies of me-
tabolism of sea inhabitants under hypoxia and anoxia conditions are examined. It is shown that resistant to anoxia 
mollusks have considerable resources of glycogen and aspartate in tissues and able to maintain aerobic metabolism 
orientation at extremely low concentration of oxygen in water.  

Keywords: hypoxia, anoxia, metabolism, hydrobionts, molluscs, adaptation strategies 
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